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RésumE © La forme pennée est assurée par un allongement de Ja base de Ja
eune ébauche associc 4 I'aclivilé de deux centres générateurs de lobes latéraux,
Le déveioppement basipétc est unc conséquence de ia position sub-basale de
ces_centres.

Que le limbe soit étroitement divisé ou non provient de la séparation plus
ou moins compkilc des zones & mitoses périclines (d'¢largissement) et des zones
2 mitoses anticlines (d'allongemient). Quand ¢es zones coincident lolalement,
les divisions paraissent oricniées aléatoirement 1 la feville adulte est entiére;

s ce cas, scule la nervation pennée rappelle I'exisience des cenires généraleurs
enl” 1bscnc<:d ‘expérimentation.

La brochidodromie des nervures latérales est provoquée par une dominance
apicale du sommel de 1'ébauche pendant Vinitiation de leur precambium.
Lexpérimentation permet de I'annuler.

Asstract: The pinnate shape is ensured by an elongation of the base of the
young leaf associated with the activity of two generalive cenlers in the lateral
iobes. The basipetal development is due to the subasal location of thesc centers.

The fact 1hat the lamina should be, cither closely divided or not is due to
1he more or less complete separalion of the zones of periclinal divisions (of
widening) and the zones of anticlinal divisions (of lenghtening). When these
zoues totally coincide 1he divisions seem to be orientated in a random manner
and 1he adult leaf is entire; in this case only 1he pinnaic venation siands 1o
establish the existence of generative centers without experimentation.

The brochidodromous lateral veins are due to an apex dominance of the
top of the young leaf during the initiation of its procambium. This can be
climinated by experimentation.

Bernard Jeune, Equipe de Morphologie végétale, Université Pierre & Marie Curic,
7, quai St-Bernard, 75005 Paris, Franee,

Le présent article veut étre I'exposé d'une hypothése, d’un schéma
concernant le développement de certaines feuilles de dicotylédones. Pour-
quoi un travail de plus dans un domaine ol ils sont déja particuliérement
nombreux?

Parce que, presque tous, variantes d'un schéma devenu classigue,
acceptent plusieurs concepts, 4 notre avis en contradiction avec certaines
données actuelles. Le schéma classique, dont la premiére expression com-
pléte et détaillée fut formulée par LIGNIER (1887) est le suivant : les feuilles
s’accroissent par un méristéme, d’abord terminal, puis marginal, et enfin
intercalaire. La version la plus répandue de cette théorie est celle ' AVERY
(1933) reprise notamment par Foster (1936) et HArA (1957). Grice aux
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d de ées trés variées, du méristéme marginal
responsab]e de I'élargissement du limbe, toutes les formes foliaires peuvent
étre expliguées. FUcHs (1966) rcconnalt qu'aprés une période de mérése
succéde une diffé ion pr du sommet vers la base
de I'¢hauche.

En fait, ce schéma classique ne résiste pas a I'analyse @

1} Fucns (1968) et MaksymowycH (1973) fournissent des figures
de coupes transversales ol sont relevées toutes les mitoses observées sur
plusieurs feuilles. La limite entre méristémes marginal et intercalaire (qui
fonctionnent simultanément) apparait alors purcment subjective. Ces
auteurs admettent d'ailleurs que le méristéme marginal se bornerait a
&difier les différents feuillets cellulaires du limbe, I'extension de celui-ci
étant entiérement due au méristéme intercalaire,

2) DuLIEU, BUGNON & TURLIER (1966 & 1969) prouvent par I'obser-
vation de chiméres chlorophylliennes qu'il n'existe ni méristéme apical,
ni méristéme marginal r ble des filiations cellulaires dans le plan
transversal de la feuille, mais au contraire, existence de files cellulaires
longitudinales sﬂ]]ongeant grace a un méristéme frontal, aux divisions
non plus transverses mais obliques. Les analyses du méristéme marginal
(toujours sur coupes transversales) seraient donc incorrectes.

3) STEwART & DERMEN (1975), par I'étude de chiméres chlorophyl-
liennes également, prouvent de fagon indiscutable que la croissance du
limbe est entiérement due & un méristéme intercalaire, la disposition des
plages dépourvues de chlorophylle sur une feuille adulte, étant cntiérement
aléatoire. En outre, ils remarquent que I'axe polaire des premiéres divisions
du limbe est, semble-t-il, orienté parallélement aux nervures latérales. Ces
résultats confirment ceux de Fuchs (1966), THoMAsSON (1970), ai que
les notres (JEUNE, 1972), obtenus par observations des relevés de mitoses
et qui concluent a I'absence apparente de méristéme apical ou marginal.

4) Le schéma classique ne rend aucun compte des relations pouvant
exister entre le mésophylle et la nervation : la forme du limbe provient du
fonctionnement du méristéme marginal; la disposition des nervures pro-
vient de facteurs historiques gqu'une étude typologique permettra de con-
naitre. Seuls guelgues auteurs, dont PRANTL (1883) ont suggéré que la
croissance doit suivre, pour I'essentiel, la direction des nervures.

Ces contradictions constatées, il apparait gue I'on doit tenir compte
d’un résultat typologique qui fait presque I'unanimité depuis A. P. DE Can-
DOLLE (1827), ¢’est-a-dire que la plupart des feuilles simples (et possédant
plusieurs nervures) peuvent étre congues comme une somme d’¢léments,
chacun d’eux masqué par leur synthése en une feuille unigue (articles
foliaires de ScHNELL (1965), métaméres de CusseT (1970), etc.). La forme
de la feuille serait, par conséguent, la résultante des corrélations de crois-
sance entre ces éléments qui, apparaissant dans un ordre déterminé, n’ont
pas le méme age ct entretiendraient peut-étre des telations non symé-
trigues influant sur leur développement et leur forme.
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Pl 1. — 1, feuille adulte de Myriophyllum développée aprés suppression pac microchirurgie
d'un centre générateur des lobes; 24, feuilles anormales de Acer psevdoplatanus L.
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Lexpéri irurgicale a permis a NEvILLE (1964), puis
a SAcHs (1969) ct a nous-méme (JEUNE, 1972), de mettre en évidence ces
relations. Ceci est & rapprocher de l'opinion d’auteurs aussi différents
qu'AsaMA (1962) et CrO1ZAT-CHALEY (1973) pour qui les formes et leur
évolution ne sont que les consequences des lois de croissance.

Voyons maintenant le schéma que nous proposons pour décrire le
développement de feuilles de dicotylédones, Nous nous limiterons ici aux
feuilles simples, penninerves et a développement basipéte. Nous nous
intéresserons seulement 2 la forme du limbe et 4 la disposition des nervures
principales de certaines feuilles choisies : Myriophyllum aquaticum (Vell.)
Verdc., Hottonia palustris L., Paulownia tomentosa Baill., Capsicum annuum
L. (PL 2). 1l n’est pas possible, en effet, de tenter une étude de tous les
types de feuilles. Cet article n’est, par conséquent, que I'exposé d’un résultat
provisoire qui devra nécessairement étre modifi¢ et complété par des
études ultérieures sur d'autres matériels,

La méthode utilisée ne comportera pas la description minutieuse
du déroulement de la croissance de chacune des feuilles, en suivant scrupu-
lcuscmcnt Iordre. chmnologlque comme il est habituel, mais lcxposl!lon

és dans cette croi , pendant la mérése, et
classés selon qu'ils agissent au niveau individuel, spécifique ou général.
Leur exposé sera accompagné des éléments qui nous ont permis de les
considérer comme fortement probables. Enfin, nous fournirons quelques
exemples de fenilles anormales observées dans la nature et dont les formes
s'expliquent fort bien grice au schéma proposé.

MECANISMES GENERAUX

11 s’agit des processus permettant a des feuilles appartenant a des
espéces trés différentes et de formes diverses de posséder néanmoins une
certaine ressemblance : feuilles entiéres, penninerves & développement
basipéte. Nous en avons distingué deux étroitement liés :

Allongement basal du rachis accompagné du fonctionnement de deux
centres générateurs (au sens de PLANTEFOL, 1946-1947), prés de la basc,
initiant en ordre basipétc deux files de lobes latéraux (chacun possédant
une nervure, d’ordre 2 par rapport 4 la nervure médiane de la feuille qui,
clle, est d’'ordre 1). L'allongement constant de la base du rachis associé
4 I'apparition rythmique des lobes détermine la fixité du lieu de fonction-
nement dc ces centres Le i de I'exi de ces
centres est fourni par le rythme constant d'initiation des lobes 2 un emplace-
ment fixe de la base’.

. Les lobes sont formés pendant la phase d'allongement exponcmlcl de T'ébauche.
s sont formés 4 un rythme conslanl, Iz relalion enlre leur nombre (x) el la longueur de
€bauche (L) seta logarilhmique {n = a + b Log L). La régression loganthmigue enlee el L
foutetzefcas iciants|defcorsiasionlaévants

19 rameaux de Myriophyfium : 917 > 1 2 0995 (Jrune 19765)
Pour 20 rameaux de Horloma ¢

Pour 28 ot & Paniownia - 0373 2 0,9 73

Les lobes sont formés & une distance fixe de la base pour chaque feuille. Celle distance
differe pour des feuilles de vigueur différente.
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4

Pi. 2, — Feuilles simples, penninerves : feui 4 nervation Y
Myriophyllum aquaticam (Vell.) vmc z, Hottonia palustris L. — Feutlle simplc, penni-
crve, & nervation brochidodiome : 3, feurlle Juvémle dentés de Paulownia tomentosa
Baill 4, feuille entiére de Capsicumn annmm L. (sevles les nervures principales des feuilles 3
et 4 sont figurées).

La preuve, indirecte, de leur existence est fournie par la suppression
microchirurgicale de I'un d’eux (PI. 1, 7). Chez Capsicum, plante 4 feuilles
entiéres, les lobes ne sont pas discernables normalement mais parfois aprés
expérimentation microchirurgicale (PL. 3, 6) ce qui assure 'homologie entre
les nervures d’ordre 2 des quatre plantes étudiées, Par extrapolation nous
supposerons donc que le fonctionnement des centres pénérateurs chez
Capsicum, masqué par la fusion presque totale des lobes en une feuille
entiére, peut étre soupgonné par I'existence de la nervation pennée 2 for-
mation basipéte. Une blessure marginale sur de jeunes ébauches de Capsicum,
au lieu présumé du centre générateur, diminuant de ce méme coté le nombre
des nervures d’ordre 2 de la feuille adulte appuie d’ailleurs cette hypothése
(PL 3, 5).

MECANISMES SPECIFIQUES

Si les quatre feuilles étudiées appartiennent 4 un méme modéle, elles
n'en sont pas moins trés différentes d’aspect : pinnatiséquées chez Ayrio-
phyllum et Hottonia, dentées chez Paulownia, entiéres chez Capsicum
(P1. 2). Leur nervation st égal variable ! edod (PL21,2
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PL. 3. — Capsicum annuum L. 5. une maision latérale av licu présumé d’un centre générateur
d'une feune ébauche ( 00 ym) entraine la diminution du nombre de nervure d'ordre2
du méme coté (C = cicatrice dglopé ation); 6, une mciston latérale pres de fa base du
limbe d’une jeune ébauche wm) a permis au dernier lobe formé (sous la cica-
trice C) d’¢chapper & la dominance apicale et de s'individualiser autour d'une nervure
craspedodrome. — 7, ébau\.hc Tollalrc d'Hottonia : a, longue de 800 wm; en grisé, zone
représentée en b et ces deu derniéres figures sont comuless les divisions (représéntees
par lcur plaque mélaphnslqnc) observées dans cetie zone, apres cotoration par la methode

n de 6 ébauches différentes; b, nuloscs anticlines; ¢, mitoses périclines;on observe
bien que ie les fréquences de chague (ype mlicseslsont dificrentes dans e lobe et dans
Ie ucms sous-jacent, Le test x* fou une valeur supérieure a x20,99 (x* obs.

9,34); ceci confitme que l‘méga;e stribunon nest pas duc au hasard (au risque 1 %),
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ou brochidodrome (P1. 2, 3, 4). Au schéma de base décrit plus haut se supsr-
posent donc des mécanismes différenticls orientant la croissance dans un
sens ou un autre. Nous en avons repéré 2 : I'un responsable de la brochido-
dromic, l'autre de la palmure du limbe.

LA PALMURE

Que la palmure soit plus ou moins développée, il n'est pas
de faire intervenir un méristéme marginal; Iobservation de I'oricntation
et de la disposition des mitoses sur feuilles entiéres est suffisante pour en
étre certain.

Pour Myriophyllum les mitoses anticlines et périclines’ s’observent
presque exclusivement dans des zones différentes (JEUNE, 1975). En consé-
quence, les mitoses ayant unc orientation anticline formeront le rachis,
les mitoses périclines des segments trés étroits, les lobes de la feuille, les-
quels sont en section transversale quasiment circulaires,

Pour Hotronic les mitoscs périclines et anticlines sont distribuées
dans tout le limbe, mais pas avec une méme fréquence. 1l est trés facile
de reconnaitre une forte proportion de mitoses périclines dans certaines
zones et anticlines dans d’autres (Pl. 3, 7). La feuiile adulte est donc également
pinnatiséquée mais en scction, lobe et rachis sont nettement aplatis.

Pour Pevdownia I'analyse de zones ol la probabilité d’observer une
fréquence plus élevée de certaines catégories de mitoses est déja beaucoup
plus difficiic (P1. 4, 8). Ainsi, la feuille est simplement une Jame, dentée sur

s bords.

Pour Cepsicum le caractére apparemment aléatoire des mitoses® ne
permet pas 4 d'éventuels lobes de s’exprimer, ne serait-ce que sous forme
de dents sur le bord du limbe comme chez Parlownia.

LA BROCHIDODROMIE

Le relachement des liens entre I'orientation et la position des mitoses
chez Paulownic et Capsicum vendra possible une action dominante de
I'élément le plus ancien de la feuille (son sommet) sur les pius jeunes.
On constate, en effet, une relation assez étroite entre l'orientation des
mitoses ct celle des nervures d’ordre 2. C'est évident pour Myriophylium
et Horronia; pour Paulownia, on constate unc fréquence élevée de mitoses
dont Poricntation est voisine de celic des nervures d’ordre 2 (JEUNE, 1972);
résultat conforme aux observations de STEWART & DERMEN (1975) sur
dautres espéces. Nous admettrons donc le fait pour Cepsicum. Or, pour

. Termues employés en réirence A onentalion des cloisomnemens vis-d-vis de Ta marge
de 1ebaug
2. Les mlloscs semblen! orienlées aléatoiremenl] car on les observe a un insianl fixe.
Si on pouvail obscrver la somme des dvisions produiles pendant I croissance de La feuille,
sans doute, leurs owientations pourraienl &ire comprises et expliquées,
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Pl 4.~ 8, cbauche foliaire de Palownia (L = 800 um) divisée en trois régions : apicalc (a)
comprenant le lobe terminal, médianc (m) région du déveioppement des lobes et basale (b).
11 fuat additionner les fréquences des miloses antclines (A) et periclines (P) de 40 ébau-
ches de longueur comprise entre 75 o (sur le tableau) pour obtemr un x* supé-
Tieur & 20,99 (x* obs, = 13,43), c'est- alde pour vérifier (au risque 1%) que J'élargisse-
ent a0 natrehement plus ¢levé (plus de mitoscs périclines) dans i zone médianc ol so
forment les lobes latéraux. La répartition des mutoses semble aléatoire pour chaque feulle
considérée 1solément.

- 0

10 12

PL. 5. — 9-10, fevilles adultes de Paulownia; 11-12, fewlles adultes de Capsicum; chaque fois,
le sommet a €t¢ sectionné A un stade jeune. Les feuilles des fig. 9 et 11 opérées alors que
Ieur longueur était voisine de 100 um sont dédoublées; les feuilles dr:s fig. 10 et 12 opérées
plus tard (150 < L < 250 um) présentent des nervures craspédodromes (repérées par des

Croix) preuve de la levée de Ta dominance apicale (C, cicawrice de Fopération).
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de jeunes é¢bauches de Paulownia ct Capsicum, au moment de la formation
du procambium des nervures d’ordre 2, on constate un excés de mitoses
d’allongement. Si mitoses et nervures sont liées, ceci doit se traduire par
un infléchissement des nervures vers le sommet de I’ébauche, et cest bien
ce que 'on observe avec la brochidodromie (Pl. 2, 3, 4). Pour vérifier cette
hypothése, il suffit de supprimer cette dominance apicale. C'est ce que
nous avons réalisé en sectionnant & un stade favorable le sommet de jeunes
ébauches obtenant des feuilles dédoublées ou craspédodromes (PI. 5 et
JEUNE, 1972). Notons que la dominance est plus forte chez Capsicum puisque,
feuilles dédoublées mises & part, la craspédodromie est beaucoup plus
limitée que chez Paulownia.

MECANISMES INDIVIDUELS

Le développement de chaque feuille est unique et il est impossible
d’en rencontrer deux identiques. Nous avons constaté qu’unc augmen-
tation de vigueur se traduit par @

1} une accélération de I'allongement du rachis provoquant Iéloigne-
ment des centres générateurs de la base foliaire (Myriophyitum, Paulownia);

2} une accélération du rythme d’initiation des lobes latéraux qui sont
donc plus nombreux a dge égal.

Ces deux phénoménes prennent de vitesse cn quelque sorte Pextension
de la é ion qui depuis le sommet de la feuille,
ce qui fournit des formes assez différentes pour des feuilles de méme lon-
gueur mais de vigueur inégale; les unes ont une mérése encore active, les
autres doivent leur accroissement essentiellement & 'auxése qui a pris le
relai d’une mérése amoindrie (PL. 6, 13, 14). Les feuilles adultes seront, par
la suite, plus grandes ct pourvues de plus de lobes pour les feuiltes plus
vigoureuses (Pl. 6, /5).

INTERPRETATIONS DE FORMES ANORMALES DE FEUILLES D’ERABLE
(Acer pseudoplatanus 1..)

Cet arbre posséde des feuilles palmatilobées et non pennées comme
pour les plantes précédentes. Chaque lobe, denté & nervation pennée, est
séparé des voisins par un large sinus. Ces lobes apparaissent en ordre basi-
péte: nous pouvons supposer qu'ils sont issus de centres générateurs fonc-
tionnant chacun deux fois, sans allongement intercalaire notable entre les
lobes formés, d’ob la forme digitée.

Nous avons observé certains cas tératologiques qui s’accordent bien
avec cette hypothése :

PL 1, 2 : cette feuille posséde une moitié droite normale, digitée ct
une moitié gauche pennée, comme aprés croissance intercalaire entre élé-
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Pl 6. — 13, ébauches de Myriophvllum de longucurs voisines; a est plus jeune que b car son
Tobe terminal cst plus court: elle est aussi plus vigourcuse d'oi un allongement plus fm-
ortant du rachis {dt > 2) et un rythme plus élevé de fonctionnement des centres péné-
rateurs (plus de fobes pour un stade plus jeune); 14, contours ct mitoses (repérées par fcur
plague métaphasique) de deux ébauches de Paulownia de longucurs vorsines et colorées
par la méthode de Feulgen; Ja feurlle 2 moins vigourcuse est plus Jargement différenciée
et moins pourvue de lobes que !) sont l'allongement et I'activité des centres générateurs
Sopérent & un rythme pius rapide; 15, feurlles Juvéniles adultes de Paulownia placies
& du neeuds successfs a I ge: leurs formes et dimensions difiérentes sont Mlasiation
des différences de rythme ds BHongcmenl et d'activité des centres générateurs de lobes
pendant I croissance par mérése.
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ments issus du centre générateur gauche, plac bas, dans la zone d’allon-
gement du pétiole.

PL 1, 3 : cette feuille opposée a la précédente présente aussi une moitié
pennée, mais Pautre est dépourvue de lobes comme si le centre générateur
gauche n’avait pas fonctionné.

PL 1, 4 : la moitié droite de la feuille est plissée, la gauche est pennée,
mais pourvue de plus de nervures d’ordre 2 gu'il n'esl habituel, Elle est
semblable a la feuille 2, mais avec des centres générateurs ayant fonc-
tionné plus de deux fois chacun.

Il ne s’agit, bien siir, que de trois exemples isolés, et notre schéma
ne prélend pas tout expliquer?, Mais, posons la question : le schéma classique
(mérisiéme apical, marginal, intercalaire) explique-t-il mieux ces guelques
exemples?
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